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Resumen 

Se brinda una síntesis sobre el conocimiento de la filoge¬ 
nia de los hexápodos, tomando en cuenta los 33 órdenes 
actuales. Se analiza la monofilia de los Hexapoda y su 
posición dentro del phylum Arthropoda; las distintas 
hipótesis de relaciones entre los Entognatha (Protura, 
Diplura y Collembola); la posición de los Archaeognatha 
y Zygentoma; la monofilia de los pterigotas “básales” 
o Paleoptera (Odonata y Ephemeroptera); la monofilia 
y relaciones entre los 11 órdenes de Polyneoptera 
(Plecoptera, Dermaptera, Orthoptera, Phasmatodea, 
Embioptera, Mantodea, “Blattodea”, Isoptera, Gry- 
lloblattodea y Mantophasmatodea), los cuatro de 
Paraneoptera (“Psocoptera”, Phthiraptera, Thysanop- 
tera y Hemiptera) y los 11 órdenes de Holometabola 
(Coleóptera, Raphidioptera, Megaloptera, Neuroptera, 
Hymenoptera, Trichoptera, Lepidoptera, Siphonaptera, 
“Mecoptera”, Dipteray Strepsiptera), haciendo hincapié 
en la posición de los taxones más conflictivos. Para los 
órdenes más diversos e “hiperdiversos”, se analizan 
además las relaciones y monofilia a nivel de subórdenes 
e infraórdenes. 

Abstract 

A synthesis of the “state of art” on Hexapod phylog- 
eny is provided, based on the 33 extant orders. We 
analyze the monophyly and the phylogenetic position 
of Hexapoda within the phylum Arthropoda, the differ- 
ent hypotheses of relationships among the Entognatha 
(Protura, Diplura and Collembola); the position of the 
Archaeognatha and Zygentoma; the monophyly of the 
“basal” pterygotes or Paleoptera (Odonata and Ephem¬ 
eroptera); the monophyly and relationships among the 
11 orders of Polyneoptera (Plecoptera, Dermaptera, 
Zoraptera, Orthoptera, Phasmatodea, Embioptera, 
Mantodea, “Blattodea”, Isoptera, Grylloblattodea and 
Mantophasmatodea), the four orders of Paraneoptera 
(“Psocoptera”, Phthiraptera, Thysanoptera and Hemip¬ 
tera) and the 11 orders of Holometabola (Coleóptera, 
Raphidioptera, Megaloptera, Neuroptera, Hymenoptera, 
Trichoptera, Lepidoptera, Siphonaptera, “Mecoptera”, 
Díptera and Strepsiptera), with emphasis on the position 
of controversial taxa. For the diverse and hyperdiverse 
orders, we also analyze the relatioships and monophyly 
at suborder and infraorder levels. 


Introducción 

Los hexápodos, y dentro de ellos los insectos, consti¬ 
tuyen el grupo de organismos más diverso de los seres 
vivos, y el mayor grupo de organismos terrestres en 
términos de biomasa (Grimaldi & Engel, 2005). Hasta el 
presente se han descripto cerca de un millón de espe¬ 
cies, pero su número real se ubicaría entre los 2,5 y los 
10 millones (Erwin, 1982). Según Grimaldi & Engel (2005) 
el número más ajustado sería de 5 millones (Tabla 1). 
Si bien los insectos se conocen desde el Silúrico tardío 
(aproximadamente 420 millones de años), la mayoría 
de los órdenes modernos se registra a partir de los 250 
ma y muchas de las familias vivientes, desde hace 120 
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ma (Cretáceo tardío). Su gran diversificación comenzó 
a partir de este período geológico, del cual proceden 
numerosos restos fósiles preservados en depósitos de 
ámbar, y habría acompañado la radiación de las angios- 


permas. Prueba de ello es que de las 200.000 especies 
de angiospermas, el 85% son polinizadas por insectos 
(Grimaldi & Engel, 2005). 


Tabla 1. Número de especies de los 33 órdenes de Hexapoda vivientes. Datos tomados de Grimaldi & Engel (2005). 


ORDENES 

N° ESPECIES 

Protura 

600 

Collembola 

9.000 

Diplura 

1.000 

Archaeoenatha 

500 

Zygentoma 

400 

Ephemeroptera 

3.100 

Odonata 

5.500 

Plecoptera 

2.000 

Dermaptera 

2.000 

Zoraptera 

32 

Orthoptera 

20.000 

Phasmatodea 

3.000 

Em bioptera 

500 

Mantodea 

1.800 

“Blattodea” 

4.000 

Isoptera 

2.900 

Grylloblattodea + Mantophasmatodea 

41 

“Psocoptera” 

4.400 

Phthi rapte ra 

4.900 

Thysanoptera 

5.000 

Hemiptera 

90.000 

Coleóptera 

350.000 

Neu roptera+Mesta kiptera+Raph idioptera 

6.500 

Hymenoptera 

125.000 

Trichoptera 

11.000 

Lepidoptera 

150.000 

“Mecoptera” 

600 

Siphonaptera 

2.500 

Díptera 

120.000 

Streosiptera 

550 

Total aproximado 

926.400 


Las relaciones entre los grandes grupos de Hexapoda 
han sido controvertidas desde los tiempos de Linneo 
(Wheeler et al., 2001; Muzón, 2005), de allí las difi¬ 
cultades para arribar a una clasificación definitiva de 
esta superclase de artrópodos (Tabla 2). Los riguro¬ 
sos estudios anatómicos llevados a cabo por Richard 
Snodgrass (1933, 1935) aportaron conocimiento de 
gran importancia para establecer la homología de los 
caracteres morfológicos de distintos grupos. El marco 
epistemológico que brindó Willi Hennig (1966), a través 
de la sistemática filogenética, fue fundamental para 
iniciar estudios tendientes a reconstruir las relaciones 
de parentesco entre los distintos órdenes, con una 
base metodológica sólida. Entre las primeras obras 
realizadas en este marco conceptual cabe destacar las 
de Boudreaux (1979), Hennig (1981) y las importantes 
contribuciones de Kristensen (1975, 1981, 1991, 1998). 
El conocimiento de los fósiles de insectos para interpre¬ 
tar cómo habrían evolucionado ciertos caracteres, en 


especial aquellos de las alas, se acrecentó notablemente 
a partir de los trabajos de Kukalová-Peck (1978, 1985, 
1987, 1991). En las últimas dos décadas, los datos de 
secuencias de ADN de un creciente número de genes y 
los aportes de disciplinas como evo-devo, han puesto 
en evidencia nuevas relaciones y viejos conflictos en 
la clasificación de los hexápodos, y han contribuido a 
formular nuevas hipótesis evolutivas sobre numerosas 
características anatómicas y del comportamiento en 
este taxón (Wheeler, 1989; Whiting & Wheeler, 1994; 
Whiting, 1998a; Wheeler et al., 2001; Kjeretaí., 2006). 

Tabla 2. Clasificación de los órdenes vivientes de la su¬ 
perclase Hexapoda, basada en Grimaldi & Engel (2005), 
excepto para los Polyneoptera, cuya clasificación corres¬ 
ponde a la filogenia de Terry & Whiting (2005). 
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SUPERCLASE HEXAPODA 
CLASE ENTOGNATHA 
Orden Protura 
Orden Diplura 
Orden Collembola 

CLASEINSECTA 

Orden Archaeognatha 

DICONDYLIA 
Orden Zygentoma 

PTERIGOTA 
PALEOPTERA 
Orden Ephemeroptera 
Orden Odonata 

NEOPTERA 

POLYNEOPTERA 
Superorden Plecopterida 
Orden Plecoptera 
Orden Dermaptera 
Orden Zoraptera 
Superorden Orthopterida 
Orden Orthoptera 
Orden Phasmatodea 
Orden Embioptera 
Superorden Dictyopterida 
DYCTIOPTERA 
Orden Manto dea 
Orden “Blattodea” 

Orden Isoptera 
XENONOMIA 
Orden Grylloblattodea 
Orden Manto phasmatodea 

EUMETABOLA 
PARANEOPTERA 
Superorden Psoeodea 
Orden “Psocoptera” 

Orden Phthiraptera 
Superorden Condylognatha 
Orden Thysanoptera 
Orden Hemiptera 

HOLOMETABOLA 

Superorden Coleopterida 
Orden Coleóptera 
Superorden Neuropterida 
Orden Neuroptera 
Orden Megaloptera 
Orden Raphidioptera 
Superorden Hymenopterida 
Orden Hymenoptera 
Superorden Mecopterida 
Amphismenoptera 
Orden Trichoptera 
Orden Lepidoptera 
Antliophora 
Orden “Meeoptera” 
Orden Siphonaptera 
Orden Diptera 
Orden Strensiutera 


El objetivo de este capítulo es brindar una síntesis so¬ 
bre el conocimiento de la filogenia de los hexápodos, 
tomando en cuenta los 33 órdenes actuales (Klass et 
al., 2002). Se hace hincapié en algunos grupos cuyas 
relaciones son aún problemáticas (e.g. entognatos y 
“tisanuros”, paleópteros, polineópteros, paraneópteros 
y holometábolos), y en la monofilia y posición de ciertos 
órdenes conflictivos dentro de ellos (e.g. Plecoptera, 
Zoraptera, Psocoptera, Meeoptera y Strepsiptera) (Zr- 
zavy, 2008). 

Posición de los hexápodos en el árbol de 
los artrópodos 

Existen actualmente dos hipótesis principales sobre la 
posición de los artrópodos con respecto a los demás 
phyla animales: la que propone un ciado Ecdysozoa, 
compuesto por los prostostomados que experimentan 
muda, y la que propone un ciado Articulata, integrado 
por Arthropoda y Annelida. En la última década, la 
primera de estas hipótesis ha ganado mayor soporte 
que la hipótesis tradicional de Articulata, pues según 
evidencias de estudios moleculares los artrópodos serían 
más próximos a los nemátodos y nematomorfos, que 
a los anélidos (Aguinaldo et al., 1997; Giribet, 2003; 
Mallatt & Giribet, 2006; Giribet et al., 2007). 

La monofilia de Arthropoda está bien justificada por 
sinapomorfias morfológicas, como la presencia de 
exoesqueleto quitinoso, ojos compuestos y apéndices 
articulados (Kristensen, 1991; Kukalová-Peck, 1991; 
Brusca & Brusca, 2005), al igual que la monofilia de 
Arthropoda + Onychophora + Tardigrada (Panarthro- 
poda) y la de Hexapoda (Mallatt & Giribet, 2006). Sin 
embargo, subsisten controversias en torno a la hipótesis 
de Mandibulata (Hexapoda + Myriapoda + Crustácea) 
(Snodgrass, 1935; Boudreaux, 1979; Kukalová-Peck, 
1992,1998; Wheeler et a/., 1993; Wheeler, 1998) versus 
Schizoramia (Crustácea + Chelicerata + Trilobites), esta 
última apoyada principalmente por paleontólogos y car- 
cinólogos (Briggs & Fortey, 1989; Willseta/., 1994,1998; 
Zrzavy et al., 1998). Un reciente análisis filogenómico 
brinda un fuerte sustento a la hipótesis tradicional de 
Mandibulata (Regier et al., 2010). 

En lo que respecta a los artrópodos mandibulados, está 
en discusión si el grupo hermano de los hexápodos son 
los miriápodos (ciado Atelocerata oTracheata) (Whee¬ 
ler et al., 1993, Wheeler, 1998) o los crustáceos (ciado 
Pancrustacea) (Giribet et al., 1999; Mallatt & Giribet, 
2006) (Fig. 1). La monofilia de Atelocerata está justifi¬ 
cada principalmente por caracteres morfológicos, como 
la pérdida del segundo par de antenas, la presencia de 
túbulos de Malpighi, de órganos postantenales y de trá¬ 
queas, además de la presencia de apéndices unirrámeos, 
cuerpo adiposo cefálico, un único músculo pretarsal y 
brazos tentoriales anteriores (Dohle, 1998). Por el con¬ 
trario, los estudios moleculares dan mayor soporte al 
ciado Pancrustacea (Regier et al ., 2010) y sugieren que 
los caracteres que soportan la monofilia de Atelocerata 
habrían surgido por convergencia (Giribet et al., 1999). 
Para quienes aceptan el ciado Pancrustacea, Hexapoda 
sería el grupo hermano de Branchiopoda y el resto de 
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los crustáceos formaría un grupo parafilético (Giribet 
& Ribera, 1998; Mallat & Giribet, 2006; Regier et al., 
2010), aunque también se ha propuesto una relación más 
estrecha de Hexapoda con algún grupo de Malacostraca 
(Rasnitzyn, 2002). El concepto de Uniramia (Tiegs & 
Mantón, 1958; Mantón, 1973), que postulaba una estre¬ 
cha relación entre Onychophora y Atelocerata, ha sido 
refutado por la evidencia morfológica, paleontológica, 
y más recientemente, por análisis simultáneos de datos 
morfológicos y moleculares (Wheeler, 1998; Zrzavy et 
al., 1998). 



Fig. 1. Hipótesis filogenéticas alternativas (Atelocerata 
versus Pancrustacea) sobre las relaciones de la superclase 
Hexapoda con los otros dos grupos de artrópodos man- 
dibulados: Myriapoda y Crustácea. 

La monofilia de la superclase Hexapoda está justificada 
principalmente por la fusión del segundo par de maxilas 
para formar un labio (carácter convergente con los mi- 
riápodos Symphyla), la pérdida de una endita articular 
en la mandíbula, la presencia (en la mayoría de los 
grupos) de 11 segmentos abdominales y la pérdida de 
apéndices articulados en el abdomen (Kristensen, 1991; 
Grimaldi & Engel, 2005), como así también por análisis 
filogenéticos y filogenómicos (Mallatt & Giribet, 2006; 
Regier et al., 2010). 


Posición filogenética de los “apterigotas” 
(Entognatha y “Thysanura”) 

Dentro de Hexapoda se reconocen dos grupos prin¬ 
cipales, los entognatos o parainsectos (Collembola 
+ Protura + Diplura) y los ectognatos o verdaderos 
insectos (Archaeognatha + Zygentoma + Pterygota). 
En los entognatos las piezas bucales se ubican en una 
bolsa gnatal de la cápsula cefálica, en tanto que en los 
ectognatos las piezas bucales no están retraídas en la 
cápsula cefálica y han experimentado profundas modi¬ 
ficaciones, determinando diferentes tipos de aparatos 
bucales, adaptados a distintas formas de alimentación. 
De acuerdo con Giribet et al. (2004), los principales 
problemas que subsisten con respecto a los hexápodos 
“básales” o “apterigotas”, se refieren a la monofilia 
de Entognatha, de Ellipura (Protura + Collembola), de 
Diplura y de Zygentoma. 


Entognatha 

Los entognatos son pequeños hexápodos con tegumento 
poco esclerotizado y generalmente poco pigmentado, 
que viven en el suelo, la hojarasca o la madera en 
descomposición, alimentándose de hongos, materia 
orgánica y en algunos casos de pequeños invertebrados 


o microorganismos (Díaz & Vidal Sarmiento, 1985). La 
mayoría de los autores considera que constituyen un 
grupo monofilético, siendo el entognatismo la principal 
sinapomorfía morfológica que lo justifica, ya que se 
considera una condición derivada con respecto al ec- 
tognatismo de los verdaderos insectos (Fig. 2). A pesar 
de que algunos especialistas han dudado de la monofilia 
de los entognatos (Kukalová-Peck, 1991; Machida, 2006), 
los estudios moleculares brindan gran soporte a la idea 
de que proceden de un antecesor común más próximo 
(Wheeler et al., 2001; Kjer et al., 2006; Gao et al., 
2008; Regier et al., 2010). 

Los entognatos con mayor número de caracteres pri¬ 
mitivos son los Protura. Estos pequeños hexápodos 
tienen una morfologia muy simplificada. Las patas 
anteriores están dirigidas hacia adelante y no se usan 
como apéndices locomotores, sino que poseen una 
función sensorial; carecen de antenas, presentan 12 
segmentos abdominales, los tres primeros con apéndices 
rudimentarios provistos de vesículas eversibles en su 
ápice; el gonoporo se ubica en el segmento 11 y care¬ 
cen de cercos. Otras características primitivas son el 
deuterocerebro reducido, los ganglios del cordón ventral 
parcialmente fusionados y el intestino sin membrana 
peritrófica. A medida que crecen, van aumentando el 
número de segmentos abdominales de 9 a 12, como los 
miriápodos Symphyla (Grimaldi & Engel, 2005). 

Los Diplura son hexápodos de cuerpo alargado que 
carecen de ojos, como los Protura, pero tiene antenas 
moniliformes y cercos. Este orden incluye dos linajes 
bien diferenciados, las especies de la superfamilia 
Campodeoidea presentan cercos multisegmentados 
y prosteca mandibular movible, y son generalmente 
herbívoras; en tanto que los Japygoidea tienen cercos 
no segmentados, carecen de prosteca mandibular y son 
depredadores de pequeños insectos y otros invertebra¬ 
dos. Las dudas en torno a la monofilia de Diplura han 
surgido debido a que en algunos análisis filogenéticos los 
Campodeoidea están más estrechamente relacionados 
con Protura que con Japygoidea (Stys & Bilinski, 1990; 
Stys et al., 1993) (Fig. 2). Sin embargo, la hipótesis de 
mayor consenso en la actualidad postula que ambas 
superfamilias formarían un ciado bien soportado por 
caracteres morfológicos (Koch, 1997; Kristensen, 1998) 
y moleculares (Carapelli et al., 2000; Luán et al., 
2003; Giribet et al., 2004; Kjer et al., 2006) (Fig. 2). 
El estudio de un fósil del Carbonífero Superior asignado 
a Diplura, Testajapyx thomasi, llevó a Kukalová-Peck 
(1991) a ubicar a este orden como grupo hermano de 
los insectos, rechazando de este modo la monofilia de 
Entognatha; sin embargo, en la actualidad la mayoría 
de los especialistas no avala esta hipótesis. 

Collembola es el orden más diverso de entognatos y 
el que presenta el registro fósil más extenso, siendo 
Rhyniella praecursor, del Devónico temprano, uno de 
los fósiles más antiguos de Hexapoda (Grimaldi & Engel, 
2005). Su monofilia se halla justificada por numerosas 
sinapomorfías, como la reducción de los segmentos 
abdominales a seis; la presencia de un tubo ventral o 
colóforo en el primer segmento del abdomen, que le 
permite adherirse a superficies resbalosas y cumple 
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una importante función en el balance hidrico (a esta 
estructura se debe el nombre Collembola); la presencia 
de un órgano saltatorio conformado por la fúrcula (4 o 
segmento abdominal) y el tenáculo (3 o segmento); las 
antenas cortas de cuatro segmentos; los estemos to¬ 
rácicos divididos en basiesternitos laterales; las tibias 
y tarsos monoméricos fusionados en tibiotarsos; y el 
gonoporo ubicado en el 5 o segmento del abdomen (Gri- 
maldi & Engel, 2005). Una síntesis sobre la morfologia, 
biología, clasificación y diversidad de Collembola en 
la Argentina puede consultarse en Bernava-Laborde & 
Palacios-Vargas (2008). 

A pesar de las notables diferencias morfológicas entre 
Protura y Collembola, estos entognatos han sido con¬ 
siderados por largo tiempo como parte de un mismo 
grupo denominado Ellipura (Boudreaux, 1979; Hennig, 
1981; Kristensen, 1975, 1981, 1998; Kukalová-Peck 
1987, 1991; Stys & Zrzavy, 1994; Bitsch & Bitsch, 1998; 
Wheeler et al., 2001) (Fig. 2). Entre las sinapomorfías 
que soportarían Ellipura cabe señalar la presencia de 
un tipo particular de entognatismo (Koch, 1997) y otros 
caracteres menos obvios, como la pérdida de cercos 
(Kraus, 1998). Sin embargo, análisis más recientes de 
datos morfológicos y moleculares rechazan la monofilia 
de Ellipura y recuperan a Protura como grupo hermano 
de Diplura (Giribet et al., 2004; Kjer et al., 2006). Por 
otra parte, en algunos análisis filogenéticos combinados 
que incluyen hexápodos “básales” y crustáceos como 
taxones terminales, los Collembola se recuperan junto 
con Malacostraca + Entomostraca + los verdaderos 
insectos, en tanto que Protura + Diplura integran otro 
ciado próximo a Symphyla (miriápodos) (Giribet et al., 
2004). En este caso ni Hexapoda ni Entognatha serían 
monofiléticos. Sin embargo, esta hipótesis, al igual que 
aquella que propone un ciado Myocerata, integrado 
por entognatos y miriápodos (Rasnitsyn, 2002), no han 
sido avaladas por los estudios más recientes (Regier et 
al., 2010). 


“Thysanura” 

Los “Thysanura” de las clasificaciones antiguas incluian 
dos superfamilias, Machiloidea y Lepismatoidea, pero 
como existe consenso en cuanto a la evidencia filoge- 
nética que indica que ellas no forman un grupo mono- 
filético, este orden se dividió en dos, Archaeognatha (= 
Machiloidea) y Zygentoma (= Lepismatoidea). 

Archaeognatha es el orden más primitivo de los ectog- 
natos (Fig. 2). Estos organismos viven bajo cortezas y 
piedras, se alimentan de algas y liqúenes y son de hábi¬ 
tos nocturnos. Su cuerpo subcilíndrico se halla cubierto 
generalmente por escamas, tienen ojos compuestos 
grandes, unidos en el dorso, ocelos bien desarrollados, 
mandíbulas monocondíleas, palpos maxilares muy largos 
(a veces más que las patas), abdomen flexible que les 
permite arquearse y posibilita el salto, estilos y vesí¬ 
culas eversibles en la parte esternal del abdomen, un 
filamento terminal y un par de cercos (Grimaldi & Engel, 
2005). En la actualidad se considera que Archaeognatha 
es el grupo hermano del ciado Dicondylia, integrado 
por Zygentoma y los insectos pterigotas (Fig. 2). La 


monofilia de Dicondylia se justifica principalmente 
por la presencia de una segunda articulación entre la 
mandíbula y la cápsula cefálica, y otras sinapomorfias 
morfológicas como los palpos maxilares reducidos y la 
presencia de gonangulum en la base del ovipositor (Gri¬ 
maldi & Engel, 2005). La evidencia molecular también 
avala la monofilia de Dicondylia (Wheeler et al., 2001; 
Kjer et al., 2006). 

Los Zygentoma o “pescaditos de plata” se caracterizan 
por el cuerpo aplanado y cubierto por escamas, y la 
presencia de un largo filamento terminal ubicado entre 
el par de cercos. El abdomen deprimido no se arquea 
como en Archaeognatha, y a diferencia de este orden, 


Dicondylia 


Campodeoidea 
Japigoidea 
Protura 
Collembola 


4^ 

Archaeognatha ; 
Zygentoma j 
Pterlgota 


O 

o 


o 

o 


Fig. 2. Relaciones filogenéticas entre los principales linajes 
de hexápodos: entognatos y ectognatos. Los grupos no 
monofiléticos se indican entre comillas. 


los “pescaditos de plata” son de hábitos diurnos y 
omnívoros, excepto los miembros de la familia Nicole- 
tiidae, que son vegetarianos y de hábitos subterráneos. 
La monofilia de Zygentoma es objeto de controversia, 
pues el único representante viviente de Nicoletiidae, 
Tricholepidion gertschi, aparece en algunos análisis 
como grupo hermano del ciado Zygentoma + Pterygo- 
ta (Giribet et al., 2004). Esta posición se debe a que 
dicha especie carece de algunas de las sinapomorfías 
que definen a Zygentoma, por ejemplo, la presencia de 
tarsos de 2-3 segmentos. En Tricholepidion los tarsos 
son pentámeros como en Pterygota. No obstante, la 
evidencia molecular avala la monofilia de Zygentoma 
(Kjer et al., 2006). 


Relaciones filogenéticas de los Paleoptera 
(“pterigotas básales”) 

La aparición de las alas en los insectos pterigotas consti¬ 
tuyó una innovación morfológica clave que les permitió 
acrecentar su capacidad de dispersión y la variabilidad 
genética de sus poblaciones, potenciando su diversifi¬ 
cación (Grimaldi & Engel, 2005). Las alas varían en la 
estructura de los escleritos axilares que posibilitan su 
articulación con el cuerpo. En los pterigotas primitivos 
o Paleoptera el arreglo de estos escleritos no permite 
que las alas se plieguen sobre el abdomen durante el 
reposo, como ocurre en los Neoptera, y además, apa¬ 
recen nervaduras intercalares únicas. 
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Los Paleoptera incluyen dos órdenes vivientes, Ephe- 
meroptera y Odonata, y un orden completamente 
extinguido, Paleodictyoptera. Este último comprendía 
alrededor del 50% de las especies de insectos del Pa¬ 
leozoico y se extinguió hacia el final del Pérmico. Una 
de sus características más notables es la presencia de 
lóbulos paranotales en el protórax, provistos de nerva¬ 
duras y con el aspecto de alas (parecen insectos con 
tres pares de alas), aunque no articuladas (Grimaldi & 
Engel, 2005). 

La monofilia de Paleoptera fue propuesta por Hennig 
(1969), quien citó cuatro posibles sinapomorfias: la pre¬ 
sencia de larvas acuáticas, de nervaduras intercalares, 
de antenas aristadas, y la fusión de los lóbulos internos 
de las maxilas (Fig. 3A). Esta hipótesis fue apoyada por 
la evidencia fósil (Kukalová-Peck, 1991,1998; Rasnitsyn, 
2002) y más recientemente por los resultados del aná¬ 
lisis de una supermatriz combinada de 170 caracteres 
morfológicos y secuencias de varios genes nucleares de 
copia única (EF-1 alfa Histona 3), ribosomales nucleares 
(28S y 18S) y ribosomales mitocondriales (12S y 16S) 
además de ARNt (Kjer et al., 2006), y por un análisis 
filogenómico (Regier et ai, 2010). 

Las otras dos hipótesis consideran que Paleoptera no 
es monofilético sino parafilético, habiendo dos alter¬ 
nativas 1) que Odonata es el grupo hermano de los 
Neoptera, y Ephemeroptera se ubica en una posición 
más “basal” (Fig. 3B), o 2) que el grupo hermano de 
Neoptera es Ephemeroptera (Fig. 3C). La hipótesis que 
ubica a Odonata como grupo hermano de Neoptera fue 
propuesta por Kristensen (1975, 1981), sobre la base 
de siete sinapomorfias morfológicas, y por algunos 
análisis moleculares y combinados (Wheeler et al., 
2001; Hovmoller et al., 2002; Ogden & Whiting, 2003; 
Terry & Whiting, 2005). La posición de Ephemeroptera 
como grupo hermano de Neoptera fue propuesta ini- 
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Fig. 3. A, Relaciones filogenéticas entre los principales lina¬ 
jes de insectos “básales” y los neópteros. B y C, Hipótesis 
alternativas para los dos órdenes actuales de Paleoptera: 
Odonata y Ephemeroptera. 


cialmente porMatsuda (1970) y Boudreaux (1979), y se 
basa principalmente en la sinapomorfía de la transfe¬ 
rencia directa del esperma (de gonoporo a gonoporo), 
en contraposición a lo que ocurre en Odonata, en que 
la transferencia es indirecta (Ogden & Whiting, 2003). 
Hasta hace poco tiempo esta hipótesis no había ganado 
mayor consenso, sin embargo recientemente ha resur¬ 
gido, pues los resultados de un estudio filogenómico 
realizado por Simón et al. (2009) parecen confirmarla. 
Asimismo, Kjer et al. (2006) remarcaron que a pesar de 
que en su análisis filogenético combinado se recupera 
el ciado Paleoptera, los análisis basados en ADNr 18S y 
28S justifican la relación Ephemeroptera + Neoptera. En 
este caso cabría suponer que los caracteres morfológicos 
que han llevado a sustentar el ciado Paleoptera, ha¬ 
brían surgido por convergencia. No obstante las nuevas 
evidencias que han aportado los estudios de filogenia 
molecular y de filogenómica, las relaciones filogenéti¬ 
cas entre los Pterygota “básales” son aún conflictivas 
(Ogden & Whiting, 2003). 

Los Ephemeroptera deben su nombre a la vida efímera 
de los adultos (viven unos pocos días y a veces horas), 
que no se alimentan, ya que sus piezas bucales son 
vestigiales o están ausentes. Se caracterizan por la 
presencia de una nervadura costal en la base del ala 
anterior, las alas posteriores reducidas (carecen de re¬ 
gión anal), las patas posteriores muy largas y los machos 
con penes pares. Es el único orden de Pterygota que 
retiene el carácter primitivo del filamento mediano en 
el abdomen (Grimaldi & Engel, 2005). Según Domínguez 
(1998), sus caracteres más salientes son la presencia 
de un estado alado supernumerario o subimago y la 
modificación del tubo digestivo de los adultos en una 
bomba neumática para el vuelo. Los estados inmaduros 
o náyades tienen tres filamentos caudales y respiran 
por traqueo-branquias abdominales. Habitan en una 
variedad de ambientes acuáticos y generalmente son 
herbívoras o detritívoras, aunque hay también formas 
carnívoras (Grimaldi & Engel, 2005). Un aporte sustan¬ 
cial a la filogenia de las familias y superfamilias fue 
realizado por McCafferty & Wang (2000). 

Los Odonata reúnen las especies comúnmente cono¬ 
cidas como libélulas, helicópteros o alguaciles, y se 
definen por una serie de sinapomorfias discutidas por 
Rehn (2003) y por otros autores, correspondientes a la 
nerviación alar (e.g. desarrollo de un pterostigma, de 
“nodus”, de “arculus”, y ausencia de nervadura CuP), 
a modificaciones en el tórax (particular deformación o 
asimetría, reducción de los tergos, mesepisterno casi 
tocando las alas), y de los escleritos axilares (fusionados 
formando dos amplias placas en la articulación del ala), 
entre otras. Una de las características más notables del 
orden se refiere a las estructuras copulatorias de los 
machos y a su particular y complejo comportamiento 
reproductivo (Muzón & von Ellenrieder, 1998). En estos 
insectos los terminalia masculinos han evolucionado en 
apéndices con función prensil, en tanto que los verda¬ 
deros órganos copulatorios se ubican en los segmentos 
abdominales 2 o y 3° (Grimaldi & Engel, 2005). A diferen¬ 
cia de los Ephemeroptera, los adultos de Odonata son 
voraces depredadores aéreos, al igual que las náyades, 
cuyo comportamiento agresivo aumenta después del 
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2 o o 3 o estadio (Grimaldi & Engel, 2005). En cuanto a 
la clasificación de Odonata, tradicionalmente se han 
reconocido tres subórdenes, Zygoptera, Anisoptera y 
Anisozygoptera, pero sólo los dos primeros se consi¬ 
deran monofiléticos, siendo el tercero parafilético con 
respecto a Anisoptera (Muzón & von Ellenrieder, 1998). 

Relaciones filogenéticas de los 
Polyneoptera (ortopteroides) 

Los Neoptera son aquellos insectos capaces de flexionar 
las alas mediante un músculo que se inserta en el escleri- 
to axilar 3 o ; tienen una placa mediana en la articulación 
alar, que se puede doblar durante la flexión del ala; 
la nervadura R está muy simplificada (no se ramifica 
desde el extremo basal del ala) y han desarrollado una 
gonoplaca. Su monofilia también ha sido avalada por 
la evidencia molecular (Wheeler et al., 2001; Kjer et 
al., 2006), y se los agrupa tradicionalmente en tres 
secciones: Polyneoptera (= ortopteroides), Paraneop- 
tera (= hemipteroides) y Holometabola (insectos con 
metamorfosis completa) (Fig. 4). 



Fig. 4. Relaciones filogenéticas entre los órdenes de insec¬ 
tos polineópteros, con respecto a los eumetábolos. Los 
superórdenes Plecopterida, Orthopterida y Dictyopterida 
se indicaron con llaves, según Terry & Whiting (2005). 

La monofilia de Polyneoptera se justifica por la sinapo- 
morfía de las alas posteriores, que presentan un amplio 
lóbulo anal en forma de abanico, con la adición de 
numerosas nervaduras anales (Grimaldi & Engel, 2005). 
Sin embargo, este carácter no puede observarse ni en 
los Embioptera, ni en los Grylloblatodea, por carecer de 
alas. En el análisis combinado de Wheeler et al. (2001), 
los Polyneoptera se recuperan como grupo monofilético, 
pero esto no ocurre en análisis posteriores, en que la 
monofilia y relaciones de los diferentes órdenes son cam¬ 
biantes, en particular la de los Plecoptera, Embioptera y 
Zoraptera (Terry & Whiting, 2005; Yoshizawa & Johnson, 
2005; Kjer et al., 2006; Zwick, 2009). 

Hasta el 2001 Polyneoptera incluía 10 órdenes: Plecop¬ 
tera, Embioptera (= Embiidinao Embiodea), Orthoptera, 


Phasmatodea, Dermaptera, Blattodea (= Blattaria), 
Mantodea, Isoptera, Zoraptera y Grylloblattodea (Whe¬ 
eler et al., 2001), a los que luego se agregó el orden 
Mantophasmatodea (Klass et al ., 2002). Terry & Whiting 
(2005) agrupan a los Polyneoptera en tres superórdenes: 
Plecopterida, Orthopterida y Dyctiopterida (Fig. 4). Si 
bien la monofilia de estos grupos está en discusión, se 
adoptará este esquema para facilitar el análisis de las 
relaciones interordinales de los Polyneoptera. 

Plecopterida 

Según Terry & Whiting (2005), los Plecopterida inclu¬ 
yen los órdenes Plecoptera, Dermaptera y Zoraptera 
(Fig. 4), pero según Grimaldi & Engel (2005), estarían 
conformados por Plecoptera, Zoraptera y Embioptera. 
A los plecópteros se los conoce como “moscas de las 
piedras”, debido a que sus larvas habitan generalmente 
en arroyos de montaña, bajo piedras u otros objetos 
sumergidos (Muzón & Bachmann, 1998). Los adultos 
son de cuerpo alargado, prognatos, con aparato bucal 
masticador generalmente no funcional, alas usualmente 
desarrolladas y cercos presentes. El ovipositor vesti¬ 
gial, excepto en unas pocas especies, es un carácter 
apomórfico que los define (Grimaldi & Engel, 2005). 
La mayor parte de la vida del insecto transcurre como 
ninfa o larva, estado que puede durar hasta tres años y 
tener hasta 22 estadios. Es precisamente la presencia 
de larvas acuáticas (como en los Paleoptera), lo que ha 
llevado a algunos autores a pensar que los Plecoptera 
son neópteros muy primitivos. Sin embargo, las bran¬ 
quias de los plecópteros, distribuidas a lo largo de todo 
el cuerpo, y vestigiales en algunos adultos, no serían 
homologas de las branquias de los efemerópteros y 
odonatos (Grimaldi & Engel, 2005). 

En el cladograma publicado por Terry & Whiting (2005), 
basado en datos morfológicos y moleculares (histona 3, 
ADNr 18S y 28S), se recupera la relación Plecoptera + 
(Dermaptera + Zoraptera) (Fig. 4); pero los análisis de 
Yoshizawa & Johnson (2005) y Kjer et al. (2006) sugieren 
la relación Plecoptera + Dermaptera. Otras propuestas 
relacionan a Plecoptera con Embioptera (Boudreaux, 
1979; Haas & Kukalová-Peck, 2001; Wheeler et al., 
2001) o con Phasmatodea (Matsuda, 1970; Kristensen, 
1975; Zompro, 2005). Uno de los especialistas que más 
ha aportado a la clasificación filogenética de Plecoptera 
(Zwick, 2000, 2009), considera que la posición de este 
orden es problemática y que los estudios moleculares 
no han aportado una solución definitiva, no obstante, 
habría evidencia a favor de la relación de Plecoptera 
como grupo hermano de los restantes Polyneoptera o de 
los restantes Neoptera. Esta última hipótesis coincide 
con la posición de Hennig (1981), quien consideraba que 
todos los Polyneoptera formaban un grupo monofilético 
(= Paurometabola), excepto Plecoptera, que sería el 
grupo hermano de los restantes Neoptera. 

Los Dermaptera, comúnmente denominados “tijeretas”, 
son fácilmente reconocibles por sus alas anteriores cor¬ 
tas de tipo tegminas, y su abdomen muy móvil y teles- 
copado, terminando en un par de robustos fórceps que 
emplean para capturar presas, sujetar al sexo opuesto 
durante la cópula, u ocultar las alas posteriores debajo 
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de las tegminas (Grimaldi & Engel, 2005). Habitan prin¬ 
cipalmente en zonas tropicales, son generalmente noc¬ 
turnos y omnívoros, y algunas especies son dañinas para 
plantas cultivadas (Mariani, 1998). Dos familias vivientes 
(Arimxeniidae y Hemimeridae) presentan caracteres 
“pedomórficos” (retención de caracteres ninfales en 
el adulto) y han adoptado hábitos ectoparasitarios. La 
morfología de la mayoría de las especies actuales de 
Dermaptera se ha modificado poco con respecto a la 
morfología de las especies conocidas desde el Triásico, 
a través de los fósiles. Se conocen hipótesis filogenéticas 
para las relaciones entre sus familias (Hass & Kukalová- 
Peck, 2001; Jarvis et al ., 2004), sin embargo, la posición 
del orden con respecto a los restantes Polyneoptera 
sigue siendo incierta. 

Zoraptera es uno de los órdenes menos diversos y menos 
conocidos (Yoshizawa & Johnson, 2005). Incluye sólo 38 
especies pertenecientes a un mismo género ( Zorotypus ), 
que viven bajo la corteza de árboles en descomposición. 
Su cuerpo diminuto es superficialmente similar al de 
los “Psocoptera”, y su monofilia está soportada por 
varias sinapomorfías morfológicas, por ejemplo, una 
nerviación alar peculiar, antenas moniliformes de nueve 
segmentos, tarsos bisegmentados, cercos unisegmenta- 
dos, y un comportamiento muy característico (Grimaldi 
& Engel, 2005). Cada especie es dimórfica, pues tiene 
una forma con ojos y alas, y otra con individuos ciegos 
y ápteros. Estos últimos son los que predominan en las 
colonias subcorticales temporarias, y a medida que és¬ 
tas crecen y el alimento escasea, aparecen las formas 
capaces de dispersarse para formar nuevas colonias (con 
ojos y alas), de manera similar a lo que ocurre en termi- 
tes, hormigas y embiópteros (Grimaldi & Engel, 2005). 

La posición filogenética de Zoraptera es incierta, dado 
que este orden ha sido relacionado con diferentes grupos 
de Polyneoptera, por ejemplo Dictyoptera (Boudreaux, 
1979; Kukalová-Peck & Peck, 1993; Yoshizawa & Johnson, 
2005), Embioptera (Grimaldi & Engel, 2005), Dermaptera 
(Terry & Whiting, 2005) y Paraneoptera (Kristensen, 
1975, 1981; Hennig, 1981;Wheeler et al., 2001). 

Orthopterida 

Según el análisis filogenético de Terry & Whiting (2005), 
Orthoptera es el grupo hermano de Phasmatodea + 
Embioptera (Fig. 4). Esta última relación es también 
recuperada en los análisis de Yoshizawa & Johnson (2005) 
y Kjer et al. (2006). Sin embargo, según Wheeler et al. 
(2001) y Grimaldi & Engel (2005), los Orthopterida inclu¬ 
yen solamente los órdenes Orthoptera y Phasmatodea, 
los cuales serían grupos hermanos. 

La monofilia de Orthoptera está justificada por varias 
sinapomorfías morfológicas, e.g. lóbulos laterales del 
pronoto cubriendo ampliamente el pleuron, criptopleu- 
ron desarrollado, fémures ampliamente desarrollados 
y modificados para el salto, con músculos elevadores 
tibiales, tibias posteriores con dos hileras de dientes 
dorsales, primer espiráculo torácico dividido hori¬ 
zontalmente, y esbozos alares de los últimos estadios 
ninfales en posición invertida (Kristensen, 1991). Sin 
embargo, otros especialistas consideran que algunas 


de estas características, por ejemplo el fémur poste¬ 
rior transformado para el salto, no serían verdaderas 
sinapomorfías y que Orthoptera debería dividirse en dos 
órdenes diferentes, uno correspondiente a los Ensifera y 
otros a los Caelifera. Inclusive los órganos estridulatorios 
de los dos subórdenes tradicionales de Orthoptera no 
serían homólogos (para más detalles consultar Ciglíano 
& Lange, 1998). 

El suborden Ensifera (saltamontes, grillos y grillotopos) 
se caracteriza por la presencia de antenas de más de 30 
segmentos, órganos auditivos ubicados en el extremo 
proximal de la tibia anterior, aparato estridulatorio 
localizado en la zona de superposición del primer par 
de alas, y ovipositor con valvas articuladas formando 
una estructura ensiforme. En el suborden Caelifera 
(langostas, tucuras y “falsos bichos palo”) las antenas 
tienen menos de 30 segmentos, los órganos auditivos 
se ubican en el primer segmento abdominal, el aparato 
estridulatorio es generalmente femoroalar (fricción 
entre ala anterior y fémur posterior), y el ovipositor 
tiene tres pares de valvas con forma de gancho (Cigliano 
& Lange, 1998). 

La monofilia de Phasmatodea (“bichos palo” o “insectos 
hojas”) se justifica principalmente por el desarrollo 
de una glándula defensiva protorácica de posición 
anterodorsal; por la presencia de un esclerito del 10° 
esterno (“vómer”) que permite a los machos sujetar 
a las hembras durante la cópula (aunque esta última 
sinapomorfía está en discusión), y por ciertas caracte¬ 
rísticas de los huevos (Grimaldi & Engel, 2005). Las alas 
anteriores son de tipo tegminas como en Orthoptera y 
están reducidas, en tanto que las alas posteriores están 
plegadas contra el cuerpo o modificadas para asemejar 
hojas. La coloración críptica y las modificaciones en la 
forma del cuerpo y las patas, son otras de las adapta¬ 
ciones para asemejarse a hojas o ramas. La información 
filogenética sobre Phasmatodea es muy pobre (Grimaldi 
& Engel, 2005). En los análisis combinados de Yoshizawa 
& Johnson (2005) y Kjer et al. (2006) este orden es 
parafilético con respecto a Embioptera. 

Los Embioptera son insectos subsociales que se carac¬ 
terizan principalmente por la capacidad de producir 
seda, tanto en el estado adulto como en los juveniles 
de ambos sexos, a través de glándulas ubicadas en el 
basitarso del primer par de patas (Szumik, 1996, 1998, 
2004). La seda se emplea para construir refugios tubu¬ 
lares, generalmente debajo de la corteza de troncos, 
piedras u hojarasca, donde estos insectos viven en 
comunidades, de modo análogo a lo que ocurre en 
Zoraptera (Grimaldi & Engel, 2005). Algunos caracteres 
morfológicos evidencian su adaptación a la vida en los 
túneles de seda, por ejemplo, los ocelos ausentes y ojos 
compuestos poco desarrollados, las patas relativamente 
cortas, con fémures posteriores robustos, las hembras 
ápteras y los machos generalmente braquípteros o áp¬ 
teros (tienen la capacidad de desprenderse de las alas). 
La monofilia de Embioptera está sustentada por varias 
sinapomorfías morfológicas, pero su especialización a la 
vida en túneles de seda dificulta el análisis de sus rela¬ 
ciones filogenéticas con otros grupos (Fernández, 2008). 
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Dictyopterida 

Según la mayoría de los autores, los órdenes Mantodea 
+ (Blattodea + Isoptera) forman un grupo monofilético 
(Fig. 4) bien justificado por la evidencia morfológica y 
molecular (Wheeler et al., 2001; Grandcolas & D’Haese, 
2001; Terry & Whiting, 2005; Yoshizawa & Johnson, 2005; 
Kjer et al., 2006), tal es así que se ha propuesto tratarlos 
como un único orden, Dictyoptera (Fernández, 2008). 
Según Terry &. Whiting (2005) los órdenes Mantophas- 
matodea y Grylloblattodea formarían el ciado “Xeno- 
nomia”, posiblemente hermano de Dictyoptera, por lo 
que también pertenecerían a Dictyopterida (Fig. 4). 

Mantodea (mamboretás o “Tata Dios”) es un orden poco 
diverso, cuyas especies se caracterizan por su coloración 
y morfologia de camuflaje con la vegetación, sus ojos 
grandes y abultados (exoftálmicos), con visión binocular, 
y sus patas anteriores raptoras muy grandes. La biología 
de estos insectos ha sido bien estudiada, pero no asi su 
filogenia (Grimaldi & Engel, 2005). 

Los “Blattodea” o “Blattaria” (cucarachas) incluyen 
insectos terrestres ampliamente distribuidos y particu¬ 
larmente diversos en las zonas tropicales, que oviponen 
en ootecas (Crespo & Valverde, 2008). No serían un 
grupo monofilético, sino parafilético con respecto a 
Isoptera (termites), dado que las cucarachas del géne¬ 
ro Cryptocercus se han recuperado consistentemente 
como el grupo hermano de las termites (Grandcolas & 
D’Haese, 2001; Yoshizawa & Johnson, 2005; Kjer et al., 
2006; Klass & Meier, 2006). 

De acuerdo con la evidencia actual, Isoptera es un grupo 
de cucarachas altamente especializado y con un elevado 
desarrollo social (Grimaldi & Engel, 2005). A diferencia 
de las sociedades de himenópteros, que son matriarcales 
y con polimorfismo imaginal, las sociedades de termi¬ 
tes son bisexuales y con polimorfismo larval. Además, 
durante su desarrollo las termites pueden pertenecer 
sucesivamente a dos o más castas diferentes, es decir 
que experimentan un polimorfismo temporario (Tora¬ 
les, 1998). En cuanto a la filogenia a nivel de familias, 
cabe mencionar los trabajos de Donovan et al. (2000) 
y Thompson et al. (2000). 

Mantophasmatodea (“rock crawlers”) es un orden 
endémico de ambientes xéricos del sur de África des- 
cripto por Klass et al. (2002), que tiene similitudes con 
mántidos y con fásmidos, tal como alude su nombre, 
pero que actualmente se considera el grupo hermano 
de Grylloblattodea (Fig. 4), un pequeño orden relictual 
confinado al noroeste de América y noreste de Asia (Terry 
& Whiting, 2005). Los Grylloblattodea (“ice crawlers”), 
son ápteros, de cuerpo blando, y habitan en la hojarasca 
o bajo piedras, en bosques fríos y a veces a grandes 
alturas (Grimaldi & Engel, 2005). Ambos órdenes están 
bien justificados por apomorfías, al igual que el ciado 
Mantophasmatodea + Grylloblatodea, denominado Xe- 
nonomia, sin embargo, la posición de dicho ciado con 
respecto a los demás Polyneoptera es controvertida. En 
uno de los árboles de consenso publicados por Terry & 
Whiting (2005) Xenonomia se recupera como hermano 
de Dictyoptera, pero en otro aparece como hermano 
de Plecopterida + Holometabola. Asimismo, Kjer et 


al. (2006) recuperan a Xenonomia como hermano de 
Phasmatodea + Embioptera, y Grimaldi & Engel (2005) 
los ubican fuera de los tres superórdenes tradicionales 
de Polyneoptera, junto a Dermaptera. 

Relaciones filogenéticas de los 
Paraneoptera (hemipteroides) 

Paraneoptera o hemipteroides incluyen cuatro órdenes: 
“Psocoptera”, Phthiraptera, Thysanoptera y Hemiptera 
(Fig. 5). Hennig (1969) justificó su monofilia por la presen¬ 
cia de estiletes laciniales, túbulos de Malpighi en número 
reducido (cuatro o menos), un solo ganglio abdominal, y 
la pérdida del I o esterno abdominal y de cercos, de allí 
el nombre de Acercaría. Kristensen (1981) adicionó otras 
dos sinapomorfías, espermatozoides con dos flagelos y 
fusión del “gonangulum” con el 9 o tergito. En los análisis 
filogenéticos recientes, que incluyen datos morfológicos 
y moleculares, Paraneoptera se recupera generalmente 
como grupo monofilético hermano de Holometabola, 
conformando el ciado Eumetabola (Wheeler etal., 2001; 
Terry & Whiting, 2005; Kjer et al., 2006) (Fig. 5). 
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Fig. 5. Relaciones filogenéticas entre los órdenes y subórde¬ 
nes de insectos paraneópteros. En el caso de “Psocoptera”, 
se indican los dos linajes principales, que conforman un 
grupo parafilético con respecto a Phthiraptera. 

Dentro de Paraneoptera se reconocen dos grupos prin¬ 
cipales (Wheeler et al ., 2001; Grimaldi & Engel, 2005): 
“Psocoptera” + Phthiraptera, reunidos por Lyal (1985) 
en Psocodea, y Thysanoptera + Hemiptera, agrupados en 
Condylognatha (Fig. 5). La monofilia de este último se 
justifica por la presencia de mandíbulas estiliformes y de 
anillos esclerotizados entre los flagelómeros antenales. 
Yoshisawa & Johnson (2005) también recuperan los cia¬ 
dos Psocodea y Condylognatha, pero no Paraneoptera, 
que sería parafilético, pues Condylognatha aparece 
como grupo hermano de Holometabola y Psocodea como 
un taxón más “basal”. Asimismo Kjer et al. (2006) no 
recuperan los grupos Psocodea y Condylognatha, pues 
Hemiptera aparece como grupo hermano de “Psocop¬ 
tera” (no monofilético) + Thysanoptera + Pthiraptera. 

Los “Psocoptera” o “piojos de la madera” son pequeños 
insectos de tegumento poco esclerosado, cabeza móvil, 
ojos compuestos muy prominentes, antenas largas y 
filiformes, aparato bucal masticador muy especializado, 

























Biodiversidad de Artrópodos Argentinos, vol. 3 


58 1 


protórax pequeño y pterotórax amplio, alas membrano¬ 
sas con nerviación similar a la de los hemipteros, dis¬ 
puestas como techo a dos aguas cuando están en reposo 
(aveces reducidas o ausentes), abdomen de 10 segmen¬ 
tos y ovipositor reducido o ausente (Grimaldi & Engel, 
2005). Se hallan en microhábitats protegidos (grietas, 
cavernas, hojarasca, nidos de mamíferos y aves), en 
algunos casos debajo de telas de seda producidas por sus 
glándulas labiales (Muzón & Viegas, 2008a). Se alimentan 
de detritos y materia vegetal (esporas, hitas, liqúenes, 
algas y levaduras), que remueven de la superficie de 
las plantas con su aparato bucal especializado (Grimal¬ 
di & Engel, 2005). Dentro de “Psocoptera”, la familia 
Liposcelidae o “piojos de los libros” se consideran el 
grupo hermano de los Phthyraptera o “verdaderos pio¬ 
jos”. En consecuencia “Psocoptera” sería parafilético 
y Phthyraptera, un linaje de psocópteros adaptado a la 
vida ectoparasitaria sobre mamíferos y aves (Grimaldi 
& Engel, 2005) (Fig. 5). 

Los Phthyraptera exhiben numerosas adaptaciones para 
cumplir todo su ciclo de vida sobre los huéspedes. Tienen 
cuerpo aplanado, alas y ojos ausentes, antenas reduci¬ 
das a 3-5 segmentos, piezas bucales muy modificadas y 
un tipo de oviposición característica. Los huevos, gran¬ 
des con respecto al tamaño corporal, son adheridos a 
los pelos o plumas mediante una secreción cementante 
producida por una glándula accesoria (Grimaldi & Engel, 
2005). Dentro de Phthyraptera se reconocen cuatro 
subórdenes: Amblycera (parasitan aves y mamíferos, 
y el huésped ancestral sería un grupo de mamíferos 
primitivos, e.g. marsupiales), Rhyncophthrina (grupo 
muy curioso de sólo tres especies parásitas de elefantes 
y cerdos salvajes), Anoplura (parásitos de mamíferos 
incluido el hombre) e Ischnocera (parásitos de aves, y 
en menor proporción, de mamíferos). Los subórdenes 
Amblycera, Ischnocera y Rhyncophthrina incluyen los 
“piojos masticadores”, reunidos antiguamente en 
Mallophaga (Cicchino & Castro, 1998a, b), grupo para¬ 
filético con respecto a Anoplura (Lyal, 1985). Amblycera 
es claramente monofilético y el más “basal” de estos 
órdenes (Marshall, 2003; Cicchino & Castro, 1998c). 
Anoplura es el que ha sufrido mayores modificaciones 
en sus piezas bucales, e Ischnocera es el suborden más 
diverso y problemático en cuanto a su monofilia (Fig. 
5) (Lyal, 1985; Smith, 2001; Johnson & Whiting, 2002). 

Los Flemiptera se reconocen como grupo monofiléti¬ 
co, por la pérdida de palpos labiales y maxilares y la 
transformación del rostro en un pico para succionar. 
Dentro de este orden se reconocen actualmente cuatro 
subórdenes: Auchenorrhyncha (chicharras, chicharritas, 
cotorritas), Sternorrhyncha (áfidos, cochinillas, moscas 
blancas), Fleteroptera (chinches) y Coleorrhyncha (Fig. 
5). Este último es un grupo pequeño y relictual, con una 
sola familia viviente, Peloridiidae, cuyas especies viven 
entre musgos y hojarasca de los bosques de Nothofagus 
del sur de América del Sur, Australia, Nueva Zelandia y 
Nueva Caledonia (Popov & Shcherbakov, 1996; Grimaldi 
& Engel, 2005). La mayoría de los autores concuerda 
en la monofilia de los cuatro subórdenes de Flemiptera, 
y la relación de grupos hermanos entre Fleteroptera + 
Coleorrhyncha, sin embargo, subsisten dudas en torno a 
la monofilia de Auchenorrhyncha (e.g. Bourgoin et al., 


1997) . El término “Flomoptera” de las clasificaciones 
tradicionales ha sido abandonado, ya que refiere a un 
grupo parafilético formado por Auchenorrhyncha, Ster¬ 
norrhyncha y Coleorrhyncha, aunque sigue usándose en 
algunos libros de texto (Grimaldi & Engel, 2005) (Fig. 5). 

Thysanoptera (trips) es un orden monofilético definido 
principalmente por las alas bordeadas por setas largas 
y finas, característica a la cual debe su nombre. El 
polimorfismo alar es muy frecuente; hay formas ma- 
crópteras, micrópteras y ápteras. Cuando presentes, 
las alas tienen una nerviación muy simplificada. Otras 
características distintivas del orden son su compleja 
organización social y los pretarsos con una estructura 
particular, “el arolio”, que les permite adherirse a su¬ 
perficies resbaladizas de las plantas (Grimaldi & Engel, 

1998) . Flay formas solitarias, gregarias, coloniales, 
subsociales y eusociales, con diferenciación en castas 
(Morris et al., 1999). Si bien adaptado a la succión de 
fluidos vegetales, el aparato bucal es menos especia¬ 
lizado que el de los hemipteros; algunas especies se 
alimentan de polen, micelio de hongos, esporas y de 
pequeños animales (Grimaldi & Engel, 2005). 

La clasificación tradicional de los trips incluye dos subór¬ 
denes bien diferenciados por características del oviposi¬ 
tor: Terebrantia y Tubulifera, siendo el primero de ellos 
probablemente parafilético (Morris & Mound, 2003). Las 
especies de Thysanoptera de la Argentina, especialmente 
aquellas de mayor importancia agronómica, han sido 
estudiadas extensamente por De Santis (1998). 

Relaciones filogenéticas de los Holometabola 

Los Flolometabola incluyen más del 80% de las especies 
de insectos y más del 50% de las especies animales (Wil- 
son, 1988; Kristensen, 1999), por lo que se consideran 
el grupo más diverso y exitoso de organismos terrestres 
(Fig. 6). Comprenden 11 órdenes de los cuales cuatro 



Fig. 6. Esquema que muestra los porcentajes de diversidad 
específica de los cuatro órdenes hiperdiversos de Holome¬ 
tabola, con respecto a los restantes grupos de Hexapoda. 
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son megadiversos (reúnen el 99% de las especies): 
Coleóptera (-500.000 spp.), Díptera (-150.000 spp.), 
Hymenoptera (-150.000 spp.) y Lepidoptera (-160.000 
spp.). De los restantes siete órdenes, Trichoptera, 
Neuroptera y Siphonaptera incluyen menos de 4000 
especies, y Mecoptera, Strepsiptera, Megaloptera y 
Raphidioptera, menos de 1000 especies. 

La monofilia de Holometabola está bien soportada por 
la presencia de una metamorfosis completa y por otras 
características morfológicas como los ojos del adulto 
desarrollados “de novo” durante el último estadio in¬ 
maduro, las alas desarrolladas dentro del cuerpo hasta 
la pupación (endopterigotas) y los genitales externos no 
presentes hasta la muda larva-pupa (Kristensen, 1999; 
Whiting, 2004). 

Según Grimaldi & Engel (2005), Holometabola incluye 
cuatro superórdenes: Coleopterida (Coleóptera), Neu- 
ropterida (Raphidioptera, Megaloptera y Neuroptera), 
Hymenopterida (Hymenoptera) y Mecopterida (Tri¬ 
choptera, Lepidoptera, Siphonaptera, “Mecoptera”, 
Díptera y Strepsiptera) (Fig. 7). Desde el punto de 
vista filogenético, Coleóptera sería el grupo hermano 
de Neuropterida, e Hymenoptera el grupo hermano de 
Mecopterida. Dentro de este último se distinguen dos 
grupos: Amphiesmenoptera (Trichoptera + Lepidoptera) 
y Antliophora (“Mecoptera” + Siphonaptera y Diptera). 
La posición de Strepsiptera ha sido muy discutida, 
aunque sin duda pertenecen a Holometabola (Whiting, 
1998 a, b; McKenna & Farrell, 2010). 


HOLOMETABOLA 


NEUROPTERIDA 


Coleóptera 

-Neuroptera 

.- Megaloptera 

.i 

*- Raphidioptera 


■ Hymenoptera 


AMPHIESMENOPTERA 


MECOPTERIDA 


ANTLIOPHORA 


Lepidoptera 

Trichoptera 

-“Mecoptera” 

-Siphonaptera 

- Diptera 

-Strepsiptera 


Fig. 7. Relaciones filogenéticas entre los órdenes de insectos 
holometábolos según Whiting (2004). Las líneas punteadas 
indican relaciones inciertas. 


Los análisis moleculares han contribuido a sustentar la 
monofilia de Holometabola y la de la mayoría de sus 
órdenes, a excepción de Mecoptera, que sería parafi- 
lético con respecto a Siphonaptera (Whiting, 2002a). 
Además se han recuperado los grupos Amphiesmenop¬ 
tera, Neuropterida, y “Mecoptera” + Siphonaptera. Sin 
embargo, no se han confirmado definitivamente las 
relaciones hipotetizadas en cuanto a Hymenoptera + 
Mecopterida, Coleóptera + Neuropterida y “Halteria” 
(Diptera + Strepsiptera) (Kjer et al., 2006; McKenna & 
Farrell, 2010). 


Coleóptera + Neuropterida 

La relación Coleóptera + Neuropterida está soportada 
por modificaciones del ovipositor (Kristensen, 1991) y 
caracteres asociados con la base de las alas posteriores 
(Hórnschemeyer, 2002). Neuropterida (Neuroptera + 
Raphidioptera + Megaloptera) está también soportado 
por características del ovipositor (Mickoleit, 1973) y 
fue recuperado en los análisis moleculares (Wheeler 
et al., 2001; Whiting, 2002b). Dentro de Neuropterida, 
Megaloptera y Raphidioptera serían grupos hermanos 
(Wheeler et al., 2001; Whiting, 2002b) (Fig. 7), aunque 
también se ha propuesto a Megaloptera como hermano 
de Neuroptera, sobre la base de la presencia de larvas 
acuáticas en todos los megalópteros y en una familia 
primitiva de neurópteros (Aspóck et al., 2001). 

Los Raphidioptera (“snakeflies”) son un orden poco 
diverso (220 especies), que se caracteriza por presen¬ 
tar un protórax muy alargado (= cuello de serpiente), 
ovipositor elongado y robusto, y una nerviación alar 
típica. Se distribuyen en regiones templado-frías del 
hemisferio norte, extendiéndose hacia el sur (América 
Central, norte de África y sur de Asia) solo en áreas 
montañosas por encima de los 1100 m. Sus especies 
viven exclusivamente sobre los árboles, y requieren al 
menos un período de frío, cercano al punto de congela¬ 
miento, para completar su desarrollo. Las larvas habitan 
debajo de cortezas, en el suelo o grietas de arbustos, y 
son depredadoras de huevos y larvas de otros insectos y 
artrópodos pequeños, al igual que los adultos (Grimaldi 
& Engel, 2005). 

Los Megaloptera son insectos de tamaño generalmente 
grande, cuyos machos exhiben enormes mandíbulas en 
forma de hoz (e.g. género Corydalus). La morfología 
de los adultos, de vida generalmente corta, es bastan¬ 
te generalizada. Las alas posteriores tienen la región 
anal bien desarrollada y las larvas acuáticas presentan 
branquias laterales, y son depredadores generalistas 
de invertebrados acuáticos. Empupan en las orillas de 
los cursos de agua donde habitan. Si bien no se han 
encontrado claras sinapomorfías morfológicas, el or¬ 
den Megaloptera está bien soportado por la evidencia 
molecular (Wheeler et al., 2001). Algunos autores han 
considerado a Megaloptera como parafilético con res¬ 
pecto a Raphidioptera (Grimaldi & Engel, 2005). 

Los Neuroptera son holometábolos primitivos, cuyo 
origen se remonta al Pérmico tardío, y habrían sido más 
diversos en el pasado geológico que en la actualidad. 
Tienen dos pares de alas grandes, subiguales, diáfa¬ 
nas, surcadas por una nerviación muy intrincada (con 
nervaduras principales ramificadas en los extremos y 
nervaduras más pequeñas que forman celdas también 
pequeñas) (González Olazo & Reguilón, 2008). Una de las 
sinapomorfías más notables se refiere al aparato bucal 
de las larvas, con las mandíbulas y maxilas formando un 
tubo suctor a cada lado y el canal alimentario modifica¬ 
do. Cuando las presas son capturadas, los tubos suctores 
perforan su cuerpo y absorben los jugos internos predi¬ 
geridos. Los adultos son también depredadores. Algunas 
de las especies más conocidas pertenecen a las familias 
Mirmelolontidae (“hormigas león”), Mantispidae (con 
patas anteriores raptoras como los mántidos) y Chry- 
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sopidae (empleadas en control biológico por presentar 
larvas depredadoras de insectos fitófagos). El orden 
se distribuye principalmente en regiones templadas y 
subtropicales. Los estudios filogenéticos más recientes 
sobre el grupo se deben a Aspock et al. (2001) y Aspock 
( 2002 ). 

La monofilia de Coleóptera se justifica por las alas an¬ 
teriores rígidas y endurecidas cubriendo los segmentos 
abdominales (élitros), el protórax libremente articulado 
con el pterotórax, los esternitos abdominales fuerte¬ 
mente esclerotizados y los ocelos y cercos ausentes, 
entre otras numerosas sinapomorfias morfológicas 
(Beutel & Haas, 2000). Sin embargo, en algunos análisis 
moleculares los Coleóptera no se recuperan como gru¬ 
po monofilético (Whiting et ai, 1997; Wheeler et ai, 
2001; Caterino et ai, 2002), probablemente debido a 
cuestiones metodológicas (Whiting, 2002c). 

Dentro de Coleóptera se reconocen cuatro subórdenes: 
Archostemata, Adephaga, Polyphaga y Myxophaga. Los 
Archostemata incluyen sólo 33 especies reunidas en 
cuatro familias, además de un amplio registro fósil. Los 
adultos son de vida corta y las larvas ápodas taladran 
troncos en putrefacción, infestados por hongos (Marvaldi 
& Roig-Juñent, 1998). Es el grupo hermano de los res¬ 
tantes Coleóptera y junto con Myxophaga reúne sólo el 
1% de la diversidad del orden. Myxophaga incluye cuatro 
familias de escarabajos acuáticos o semiacuáticos muy 
pequeños, tanto al estado adulto como larval (Beutel 
& Hass, 2000). 

Las relaciones entre Myxophaga, Adephaga y Polyphaga 
son controversiales. Según la evidencia morfológica, 
Adephaga es el grupo hermano de Myxophaga + Polypha¬ 
ga (Beutel & Hass 2000; Friedrich et al., 2009), pero 
la evidencia molecular (ADNr 18S) sugiere la relación 
Adephaga + Polyphaga como hermano de Myxophaga 
(Caterino et al., 2002). 

Los Adephaga incluyen el 10% de las especies de coleóp¬ 
teros vivientes, reunidos en 12 familias. Se reconoce 
por varias sinapomorfias, entre ellas la presencia de 
glándulas pigidiales que secretan sustancias defensivas. 
Adultos y larvas son depredadores. Las relaciones entre 
sus familias son controversiales, principalmente en lo 
que respecta a la monofilia de los taxones acuáticos 
(reunidos en el infraorden Hydradephaga, con seis 
familias, siendo Dytiscidae la más diversa) versus los 
taxones terrestres (reunidas en Geoadephaga, con seis 
familias, siendo Carabidae la más diversa). Un análisis 
molecular sugiere que los taxones acuáticos forman un 
grupo monofilético (Shull et al., 2001). 

Los Polyphaga reúnen casi el 90% de las especies de 
coleópteros, agrupadas en más de 100 familias, y como 
su nombre lo indica, presentan diversos hábitos de 
alimentación. Las relaciones filogenéticas entre la ma¬ 
yoría de sus familias está en discusión, debido a la gran 
diversidad morfológica y específica de este suborden, 
y algunas de ellas no serían monofiléticas. Los autores 
que han realizado los mayores aportes al conocimiento 
de este grupo son Crowson (1981) y Lawrence & Newton 
(1982, 1995). De acuerdo con estos especialistas dentro 
de Polyphaga se reconocen cinco linajes o infraórdenes 


principales cuyas relaciones son inciertas (Hunt et al., 
2007; Fiedrich et al., 2009): Staphyliniformia (e.g. 
stafilínidos, sílfidos y ptílidos), Scarabaeiformia (e.g. 
escarabajos), Elateriformia (e.g. elatéridos o “salta 
pericos”, bupréstidos y lampíridos o “luciérnagas”), 
Bostrichiformia (e.g. bostríquidos, anóbidos o “escara¬ 
bajos de la madera”, ptinidos o “escarabajos araña”) y 
Cucujiformia (curculiónidos o “gorgojos” o “picudos”, 
coccinélidos o “mariquitas”, crisomélidos o “vaquitas”, 
tenebriónidos, meloideos o “bichos moro”, cléridos y 
cerambícidos o “taladros”). Uno de los análisis más re¬ 
cientes de la filogenia de Coleóptera se debe a Fiedrich 
et al. (2009). 

Hymenoptera + “Mecopterida” 

Hymenoptera es uno de los órdenes hiperdiversos más 
difíciles de ubicar filogenéticamente, pues presenta una 
combinación de características primitivas (por ejemplo 
en lo que respecta al aparato bucal) y otras muy de¬ 
rivadas, que son las que justifican su monofilia. Entre 
estas últimas cabe mencionar la presencia de pequeñas 
estructuras con forma de gancho, los “hamulis”, que 
les permiten unir las alas posteriores con las anterio¬ 
res, y un sistema haplodiploide único a nivel de orden 
(hembras diploides y machos generalmente haploides 
surgidos por partenogénesis arrenotóquica), además 
de otras 18 sinapomorfias morfológicas (Vilhelmsen, 
2001; Sharkey, 2007). La relación entre Hymenoptera 
y Mecopterida (= Panorpida) (Fig. 7) se basa principal¬ 
mente en caracteres de la morfología larval (presencia 
de glándula de la seda, patas con una sola uña) y en una 
modificación del aparato bucal del adulto (Kristensen 
1991, 1999), pero ha sido discutida, ya que en algunos 
análisis aparece como grupo hermano del resto de los 
holometábolos (Savard et al., 2006; McKenna & Farrell, 
2010 ). 

Los himenópteros juegan papeles ecológicos importan¬ 
tes como polinizadores de plantas con ñores, y como 
parasitoides y depredadores de insectos polífagos. Los 
linajes más primitivos son fitófagos, luego habrían evo¬ 
lucionado formas xilófagas y fungivoras, y finalmente 
las formas parasitoides, cuya aparición constituye un 
hito fundamental en la evolución del orden (Grimaldi 
& Engel, 2005). 

Tradicionalmente el orden ha sido dividido en dos subór¬ 
denes: Symphyta y Apocrita, siendo el primero de ellos 
no monofilético (Ronquist et al., 1999; Schulmeister 
et al., 2002). En los Symphyta (e.g. Tenthredinoidea) 
el tórax es trisegmentado y se une ampliamente al 
abdomen, la venación alar es relativamente completa 
y el ovipositor es primitivo. La mayoría de sus especies 
son fitófagas. Los Apocrita incluyen la mayor diversidad 
específica, y se caracterizan porque el primer segmento 
abdominal (propodeo) está fusionado con el tórax for¬ 
mando el mesosoma, en tanto que el resto del abdomen 
forma el metasoma, con el segundo segmento (y a veces 
el tercero) constreñido en un pecíolo; la venación alar 
suele estar muy simplificada y el ovipositor está modi¬ 
ficado en un aguijón, formado por el par de gonapófisis, 
con un reservorio de veneno (bulbo) en la base. 
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La división de los Apocrita en avispas aculeadas (Acu- 
leata) y avispas parasitoides (Terebrantia o serie Para¬ 
sítica) ha dejado de emplearse, pues Aculeata sería un 
linaje derivado de Terebrantia. Las avispas parasitoides 
incluyen varias superfamilias, e.g. Ichneumonoidea, 
Platygastroidea, Chalcidoidea, Cynipoidea, Proctrotru- 
poidea. Asimismo dentro de Aculeata se reconocen tres 
superfamilias: Chrysidoidea (e.g. crisídidos, drínidos, 
betílidos), Vespoidea (e.g. véspidos o “avispas”; for¬ 
mícidos u “hormigas”, mutílidos, pompílidos o “avispas 
de San Jorge”, esfécidos o “avispas alfareras”) y Apoi- 
dea (e.g. ápidos o “abejas”, megaquílidos o “abejas 
cortadoras de hojas” y bómbidos o abejorros). Para un 
análisis más detallado de la filogenia de Hymenoptera 
consultar Sharkey (2007). 

La monofilia de Mecopterida está soportada por la pre¬ 
sencia de un músculo insertado entre la pared del tórax 
y una estructura rígida de la base del ala (Kristensen 
1999), aunque este carácter no es observable en los 
Siphonaptera, por ser ápteros. Dentro de Mecopterida, 
el grupo Amphiesmenoptera, que reúne Lepidoptera + 
Trichoptera (Fig. 7), está justificado por 15 sinapomor- 
fías, incluyendo la heterogamia femenina y la presencia 
de pelos o escamas en la superficie de las alas, entre las 
nervaduras (Hennig, 1981; Kristensen, 1997; Wheeleref 
al., 2001). Este grupo es recuperado además en todos 
los análisis moleculares (Wheeler et al., 2001; Whiting, 
2002b; Kjer et al., 2006; McKenna & Farrell, 2010). 

Los tricópteros son pequeños insectos semejantes a 
polillas, con antenas filamentosas y escasa diferencia¬ 
ción en los segmentos torácicos, y alas membranosas 
bien desarrolladas, generalmente cubiertas de pelos. 
Uno de sus caracteres más distintivos es la modificación 
de las piezas bucales en un “haustelo” (por fusión de 
hipofaringe y prelabio), con hileras de microtriquias 
que forman finos canales, y mandíbulas y maxílas redu¬ 
cidas. Ésto les permite alimentarse de líquidos, como 
las moscas. Algunas especies inclusive tienen una larga 
proboscis (Grimaldi & Engel, 2005). Los adultos viven 
pocos días y las larvas habitan en cuerpos de agua dulce, 
respiran a través de la cutícula o mediante branquias 
filamentosas abdominales, y secretan seda con la que 
construyen redes o capullos, que adhieren al sustrato 
en sitios ocultos o camuflados. Algunas son “crucifor¬ 
mes” (de movimientos lentos, con abdomen rollizo y 
pseudopatas anales cortas) y construyen capullos donde 
transcurre toda su vida larval y pupal; y otras son “cam- 
podeiformes” (más ágiles, con cuerpo más estilizado y 
pseudopatas anales largas) y construyen redes durante 
su vida larval y capullos antes de empupar (Angrisano, 
1998). El tipo de construcciones que realizan las larvas, 
utilizando trozos de materia vegetal, de conchillas, 
granos de arena, etc., revela un comportamiento muy 
complejo, y permite diferenciar géneros o grupos de 
géneros, aunque suele haber convergencia (Grimaldi 
& Engel, 2005). 

Lepidoptera constituye el mayor linajes de insectos 
herbívoros, junto con los coleópteros Phytophaga 
(Chrysomeloidea + Curculíonoidea). Este orden se ca¬ 
racteriza por presentar las alas cubiertas densamente 
por setas (grupos primitivos) o escamas (grupos avan¬ 


zados) y su monofilia está justificada por numerosas 
sinapomorfías morfológicas (26 caracteres) y por la 
evidencia molecular (Kristensen et al., 2007). Estudios 
morfológicos detallados y el aporte de datos del ADN 
han permitido realizar avances importantes en el estudio 
de las relaciones filogenéticas entre grupos de polillas 
primitivas (Wiegmann et al., 2002; Kristensen et al., 
2007), sin embargo, las relaciones entre los grupos mas 
avanzados y a nivel de familias, aun no están resueltas. 
Micropterigidae, Agathiphagidae y Heterobathmiidae 
constituyen los linajes más “básales” de Lepidoptera. 
Estas polillas retienen las mandíbulas en su estado 
primitivo y presentan glosas no modificadas, en con¬ 
secuencia sus hábitos son detritívoros o minadores de 
semillas u hojas de gimnospermas. El desarrollo de una 
probóscide suctora, formada a partir de las galeas fusio¬ 
nadas (glosa), constituyó una gran innovación evolutiva 
que permitió a los adultos de Lepidoptera alimentarse 
exclusivamente de ñuidos, explotar nuevos nichos eco¬ 
lógicos y alcanzar una enorme diversificación junto con 
las angiospermas (Kristensen, 1997). Evidencia de ello 
es que más del 99,9% de los Lepidoptera pertenecen al 
grupo Glossata. Otros dos cambios evolutivos importan¬ 
tes en la evolución y diversificación de los Lepidoptera 
fueron la adquisición de una condición “heteroneura” 
(el ala posterior es mas pequeña y presenta diferente 
venación que la anterior), y el cambio de una condición 
“monotrisia” (con un solo poro genital) a “ditrysia” (con 
dos poros genitales). Cerca del 98% de los lepidópteros 
pertenece a Ditrysia y dentro de este grupo se hallan los 
macrolepidópteros, que son las polillas más evoluciona¬ 
das y las mariposas diurnas. Las relaciones filogenéticas 
entre estos grupos están en discusión. Para un análisis 
más detallado de la filogenia de Lepidoptera consultar 
Kristensen et al. (2007). 

En lo que respecta al grupo Antliophora, la relación de 
“Mecoptera” con Siphonaptera está muy bien soportada, 
pero subsisten dudas en lo que respecta a la relación 
de Díptera con Stresiptera (Halteria) (Fig. 7). Los “Me¬ 
coptera” o “moscas escorpión” habitan en ambientes 
húmedos, especialmente en bosques o selvas, y se hallan 
entre los holometábolos de morfología más generali¬ 
zada, como lo reflejan su anatomía, hábitos y registro 
fósil (Grimaldi & Engel, 2005; Muzón & Viegas, 2008b). 
Habrían experimentado la extinción de numerosos lina¬ 
jes, como se evidencia en la distribución disyunta de 
varias familias, de modo que las formas actuales serían 
representantes relictuales de un grupo más diverso en 
el pasado geológico. 

Los “Mecoptera” serían un grupo parafilético, dentro 
del cual Siphonaptera representaría un linaje derivado 
altamente especializado a la vida parasitaria. Los me- 
cópteros de la familia Boreidae, conocidos como “pulgas 
de las nieves” por su hábito de caminar y saltar sobre la 
nieve en otoño y primavera, son el grupo más próximo 
a los Siphonaptera. Esta familia incluye 24 especies 
de la región Holártica, que se alimentan de musgos y 
se caracterizan por su cuerpo robusto, sin alas, y con 
patas muy largas. Algunos análisis moleculares tam¬ 
bién avalan la hipótesis que relaciona a “Mecoptera” 
con los Siphonaptera Boreidae (Whiting, 2002a) y en 
consecuencia se ha propuesto crear dos nuevos órde- 
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nes: Nannomecoptera, para los miembros de la familia 
Nannochoristidae, con larvas acuáticas y depredadoras, 
y Neomecoptera (hermano de Siphonaptera), para los 
miembros de Boreidae, con larvas terrestres que se ali¬ 
mentan de materia vegetal o insectos muertos (Whiting, 
2004). Sin embargo, en un análisis molecular reciente, 
tanto Mecoptera como Siphonaptera se recuperan como 
monofiléticos (McKenna & Farrell, 2010). 

La monofilia de Díptera se justifica principalmente por 
las alas posteriores modificadas en halterios, emplea¬ 
dos para el equilibrio durante el vuelo, y por presentar 
piezas bucales muy modificadas para lamer, punzar o 
chupar. Además está apoyada por otros caracteres mor¬ 
fológicos y por la evidencia molecular (Yeates et al., 
2007). Diptera es el orden de holometábolos más diverso 
ecológicamente, dado que incluye formas hematófagos, 
ecto y endoparásitas, depredadoras, formadoras de 
agallas, minadoras, parasitoides, polinizadoras, sapró- 
fagas y xilófagas. Su filogenia ha sido muy estudiada, 
pero quedan muchas relaciones por elucidar (Yeates & 
Wiegmann, 1999). Tradicionalmente Diptera se ha divi¬ 
dido en dos subórdenes: Nematocera y Brachycera, pero 
análisis recientes han demostrado que Nematocera no 
sería monofilético (Yeates & Wiegmann, 1999). Los “Ne¬ 
matocera” incluyen seis infraórdenes parafiléticos con 
respecto a Brachycera (Yeates et al ., 2007): Ptychopte- 
romorpha , Culicomorpha (e.g. culícidos o “mosquitos”, 
ceratopogónidos o “polvorines”, simúlidos o “jejenes” 
y quironómidos), Blephariceromorpha, Bibionomorpha 
(e.g. bibiónidos, micetofílidos y cecidómidos), Tipulo- 
morpha (e.g. tipúlidos o “mosquitos de patas largas”) y 
Psychodomorpha (e.g. psicódidos o “moscas de letrina” 
y flebótomos), aunque la monofilia de los tres últimos 
ha sido cuestionada (Whiting, 2004). 

Los Brachycera son un grupo monofilético bien sopor¬ 
tado por la presencia de antenas cortas, de cuatro 
segmentos o menos, los apicales reducidos a un estilo o 
arista; modificaciones de la cápsula cefálica de la larva 
y especializaciones particulares del aparato bucal (con 
labelo y pseudotráqueas para absorber líquidos). Dentro 
de este suborden se reconocen cuatro infraórdenes: 
Stratiomyomorpha (e.g. stratiómidos), Tabanomorpha 
(e.g. tábanos), Xylophagomorpha (e.g. xilofágidos) y 
Muscomorpha (moscas y moscardones de numerosas 
familias; e.g. asilidos, fóridos, sírfidos, múscidos, 
oéstridos, taquínidos, califóridos y sarcofágidos). Este 
último infraorden incluye la mayoría de las familias de 
Diptera. Los análisis filogenéticos sugieren la relación 
Muscomorpha + (Stratiomyomorpha + (Tabanomorpha + 
Xylophagomorpha)) (Yeates, 2002; Yeates et al., 2007). 

Strepsiptera es el orden más enigmático de los Holome- 
tabola y su posición filogenética ha sido ampliamente 
debatida. Las hembras son larviformes, carecen de 
patas, alas, ojos, antenas, genitalia externa y recto, y 
viven como parásitos obligados de otros insectos, ge¬ 
neralmente especies de Auchenorrhyncha. Los machos 
son de vida libre, aunque solo por unas pocas horas (lo 
necesario para reproducirse), y se reconocen fácilmente 
por sus antenas ñabeladas, sus ojos compuestos con fa¬ 
cetas muy abultadas, y por la transformación de las alas 
anteriores en halterios. La cópula se produce a través 


de un canal ubicado en el cefalotórax de la hembra, las 
larvas del primer estadio se desarrollan en el hemocel 
y luego salen al exterior por dicho canal, para buscar 
activamente algún huésped, de manera similar a las 
triungulinas de los Meloidae y Riphiphoridae (Grimaldi 
& Engel, 2005). En cuanto a la posición filogenética de 
los Strepsiptera se han planteado dos hipótesis princi¬ 
pales: la que los ubica como grupo hermano de Diptera, 
formando el ciado Halteria (Fig. 7) (Whiting & Wheeler, 
1994; Whiting etal., 1997; Wheeler ef al., 2001; Whi¬ 
ting, 2002b) y la que los considera el grupo hermano 
de Coleóptera (Kristensen, 1981, 1991; Kathirithamby, 
1989; Kukalová-Peck& Lawrence, 1993), o un grupo de¬ 
rivado de coleópteros del suborden Polyphaga (Crowson 
1960, 1981; McKenna & Farrell, 2010). Quienes apoyan 
la hipótesis de relación con Coleóptera consideran que 
los halterios serían élitros reducidos y enfatizan la simi¬ 
litud entre las larvas hiperparásitas de tipo triungulina 
de ciertos coleópteros y de los Strepsiptera. Quienes 
sustentan la monofilia del grupo Halteria consideran 
que los halterios serían el resultado de la expresión de 
genes homeóticos, que habrían determinado la inversión 
de la posición de los halterios en los segmentos del pte- 
rotórax (Whiting & Wheeler, 1994); sin embargo, esta 
hipótesis no ha sido confirmada (Rokas et al., 1999). 
Los análisis filogenéticos más recientes de la evidencia 
morfológica y molecular (secuencias de nueve genes) 
han reforzado la hipótesis que relaciona a Strepsiptera 
con coleópteros Polyphaga de la familia Cantharidae o 
con Neuropterida, grupo hermano de Coleóptera (Mc¬ 
Kenna & Farrell, 2010). 

Epílogo 

El proyecto “Animal Tree of Life” ha posibilitado gran¬ 
des avances en la comprensión de las relaciones entre 
los phyla animales. Ésto ha sido posible gracias a la 
meticulosa reexaminación de las homologías entre los 
caracteres morfológicos y anatómicos, y a los aportes 
de la filogenia molecular y la filogenómica. Se espera 
que nuevas disciplinas y herramientas metodológicas, 
como la biología del desarrollo combinada con técnicas 
moleculares para el estudio de la expresión génica, 
la microscopía de barrido láser confocal, aplicada a 
estudios del desarrollo de la musculatura y el sistema 
nervioso, y la información filogenética que aporta la 
ultraestructura del esperma, entre otras, posibiliten 
futuros avances en la reconstrucción del árbol de la vida 
(Giribet et al., 2007). En este contexto, el estudio de las 
relaciones filogenéticas entre los órdenes de Hexapoda 
y los taxones de categorías inferiores, constituyen sin 
lugar a dudas uno de los mayores desafios. 
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